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Ke  ztrátě  pravých,  kalcifikovaných  zubů,  došlo  několikrát  nezávisle  a  napříč  celým 
fylogenetickým  stromem  obratlovců.  V této  bakalářské  práci  jsem  se  zaměřila  na  popis 









jednobuněčných  výběžků,  tzv.  unculi.  Posledními  zástupci  s keratinózními  strukturami 
nahrazujícími  zuby  jsou  velryby,  jejichž  rohovinové  kostice  tvoří  v ústech  filtr  na  zachytávání 
potravy.  Keratinózní  struktury  nahrazující  zuby  jsou  velice  diverzifikované,  překvapivě  málo 








phylogenetic  tree of vertebrates.  In  this  thesis,  I  focus on  the description of horny structures 
replacing  the true teeth. Despite occurring  in non‐related groups of animals,  these structures 
have very similar shapes. The bird beak is well‐known; mainly for the horny rhamphotheca that 
covers  jaws  of  turtles,  too.  Jawless  lampreys  and  hagfishes  belong  to  a  special  group  of 
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Zuby,  jak  je  známe  dnes,  jsou  na  povrchu  pokryty  sklovinou  (enamelem)  ‐  nejtvrdší  látkou 
vertebrátního těla. Sklovina je tvořena ameloblasty ‐ buňkami epiteliálního původu, na rozdíl od 
vrstvy  zuboviny  (dentin),  kterou  produkují  mezenchymatické  odontoblasty.  Vzhledem 
k vysokému stupni mineralizace obou tkání, enamelu i dentinu, jsou zuby a podobné struktury 
obsahující  tyto  proteiny,  často  nacházeny  ve  fosilním  záznamu.  Nejstaršími  fosíliemi  tohoto 
druhu  jsou  struktury  ústního  aparátu  konodontů  ‐  malých,  červovitých  živočichů  z přelomu 
kambria a ordoviku (zhruba 500 miliónu let př. n. l.) (Donoghue a Sansom, 2002).  
Všechny  povrchové  struktury  obratlovců  se  stavbou  zubu  se  nazývají  odontody  (kupř. 
Huysseune a Sire, 1998; Sire a Huysseune, 2003; Fraser a kol., 2010). Podle výskytu odontod na 
těle  živočicha  se  jim  většinou  říká  buď  zuby  (nacházející  se  v  orální  i  faryngeální  dutině;  srv. 
orální a faryngeální dentice), nebo dermální dentikly (tzv.  extraorální zuby sensu, Huysseune a 




Stejná  anatomická  stavba  resp.  podobnost  plakoidních  šupin  a  zubů  recentních  paryb 
vedla k vytvoření  tzv. „outside  in“ hypotézy o evolučním vzniku zubů (např. Huysseune a kol., 
2009;  Fraser a  kol.,  2010).  Tato  teorie vychází  z předpokladu,  že odontody,  které  se původně 
vyskytovaly  na  povrchu  těla  a  tudíž  jsou  ektodermálního  původu,  se  vznikající  ústní  dutinou 
praobratlovců  vmigrovaly  do  této  dutiny  a  postupně  se  integrovaly  do  čelistí,  až  následně 
vytvořily  dentici. Naopak  alternativní  teorie  (tzv.  „inside out“)  vysvětluje  evoluci  zubů  tak,  že 
původní  zuby vznikaly  z entodermu hluboko ve  fáryngu, a do úst  se přesunuly až  sekundárně 
(např. Huysseune a  kol.,  2009;  Fraser a  kol.,  2010). V posledních  letech  se  však vědci přiklání 




Ať  už  zuby  evolučně  povstaly  jakoukoliv  cestou,  navždy  jim  zůstane  statut  jedné 
z nejvýznamnějších struktur, která umožnila rozrůznění obratlovců v obrovském rozsahu. Vznik 
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(Obr.  1).  Zaměřila  jsem  se  na  popis  stavby  těchto  rohovinových  struktur  a  na  možné 
mechanismy, které pravděpodobně vedli k jejich evoluci u daných skupin živočichů.  Protože se 
u odlišných  linií objevují  struktury sobě navzájem podobné, budu o nich pojednávat právě na 
základě  jejich  fenotyové  podobnosti.  Na  začátku  tedy  popíšu  zobáky  (hlavně  pak  rohovinové 
ramfotéky)  ptáků  a  želv,  jakožto  asi  nejznámějších  strukturu,  která  nahrazuje  zuby.  Poté  se 
zaměřím na keratinózní aparát současných bezčelistnatých obratlovců, mihulí a sliznatek. Obě 
tyto skupiny zvířat jsou zajímavé tím, že jako jediní mají mnohobuněčné keratinózní zuby, které 
jak  svým vznikem,  tak u  sliznatek dokonce  i  výskytem enameloidních proteinů,  jsou podobné 
právě  odontodám  a  tedy  pravým  zubům.  Přestože  tyto  struktury  nemůžeme  homologizovat, 
primární přítomnost rohovinových zubů u těchto bazálních skupin naznačuje, že tvorba struktur 
z keratinu, běžně obsaženém v tělních buňkách, je logickou a nejspíš i nejjednodušší cestou, jak 
se  vyrovnat  se  ztrátou  kalcifikovaných  zubů.  Ústní  aparát  mihulí  se  také  svým  rozvržením 
podobá organizaci struktur ústního ústrojí žabích pulců. Na rozdíl od mihulí se však na pulčích 
orálních  discích  nacházejí  jednobuněčné  rohovinové  zoubky  a  namísto  kompaktních 
keratinózních lišt mihule mají pulci pouze rohovinový povrch čelistí. Rohovinové povrchy čelistí 
se dále vyskytují i u nejpočetnějších vodních obratlovců, ryb. Zde ale rohovinový povrch obvykle 
slouží  pouze  jako  doplňková  struktura  kalcifikovaných  zubů,  vyskytujících  se  přímo  v ústech, 
nebo  hlouběji  na  žaberních  obloucích.  V  některých  skupinách,  obzvláště  u  nadřádu 
Ostariophysi, se rohovinové povrchy čelistí vyskytují poměrně hojně a navíc jejich volná strana 
může být poseta jednobuněčnými výrůstky, tzv. unculi. Keratinózní struktury nahrazující zuby se 




2. Keratinózní ramfotéka zobáků 
Zobák je pro širokou veřejnost asi nejznámější strukturou sloužící jako náhrada kalcifikovaných 
zubů.  Tato  struktura  evolučně  vznikla  zcela  nezávisle  u  dvou  skupin  blanatých  obratlovců 
(amniot)  –  želv  a  ptáků  (Obr.  1.).  Keratinózní  složku  zobáku  ovšem  tvoří  pouze  jeho  horní, 
viditelná vrstva, tzv. ramfotéka (viz níže). Zobák může zastávat mnoho funkcí, stejně jako chrup 
‐ ostrými hranami lze odstranit maso z kořisti, zatímco ztluštěniny ramfotéky v ústech umožňuje 
drcení,  podobně  jako  savčí  stoličky.  Někteří  druhy  ptáků  (např.  Corvus  corone,  Cactospiza 




ramfotékou  (Obr.  2.),  která  je  tvořena  především  β‐keratinem,  typickým  i  pro  plazy.  Se  svou 
strukturou (složený β–list ) se tento protein liší od savčího α–keratinu (šroubovice) (Bragulla a 
Homberger,  2009).  β‐keratin  v ramfotéce  je  tvrdší  než  v peří  a  drápech,  což  je  nejspíše 
způsobeno  jeho  větší  molekulovou  hmotností  (o  38  ‐  47  %),  než  je  molekulová 
hmotnost keratinu v peří (Bonser, 1996). Podle některých autorů (Bonser a Witter, 1993) může 






výběžky,  jimiž  prochází  kolagenová  vlákna.  Tato  tzv.  Sharpeyova  vlákna  upevňují  následující 
vrstvu dermis na kost (Genbrugge a kol., 2012). Pod pevným krytem z hutných kostí se nachází 
houbovitá  kostní  tkáň  tvořená  trabekulami.  Prostory  mezi  nimi  většinou  vyplňuje  buněčná 
tuková  hmota,  která  však  nemusí  být  všudypřítomná.  Nachází  se  zde  i  velké  cévy  a  větve 
trojklaného i obličejového nervu (Van Hemert a kol., 2012). Struktura uložení trabekul zaručuje, 
že  se  zobák  při  klování,  louskání  a  jiných  úkonech  nezlomí.  Proto  jsou  trabekuly  umístěny 
 5 
v zobácích  tak,  aby  nejčastější  druh  činnosti  a  jí  vyvíjený  tlak  nezpůsobily  poškození  zobáku 
(Genbrugge a kol., 2012). 
 
Na  celém  vnějším  povrchu  kostěného  zobáku  se  vyskytuje  vysoce  vaskularizovaná, 
vazivová škára (dermis) (Obr. 2.). Netvoří však rovnoměrně tlustou vrstvu, ale směrem ke špičce 
zobáku  se  ztlušťuje.  Přestože  rozvrstvení  škáry  nelze  pozorovat,  u  rozhraní  s pokožkou  je 
evidentně  největší  hustota  kolagenních  vláken.  (Van  Hemert  a  kol.,  2012).  Ve  škáře  se  také 
vyskytují Herbstova tělíska i menší Grandryho tělíska. V obou případech jde o smyslové buňky – 
mechanoreceptory,  které  jsou  seskupeny  v blízkosti  kostí  a  to  především  na  zobákových 
hranách.  Úplně  pak  chybí  ve  špičce  zobáku,  kde  již  není  kost.  Například  u  brodivých  a 
vrubozubých  ptáků  slouží  k prohledávání  bahnitého  dna  při  hledání  potravy  (Stettenheim, 
2000).    V  oblasti  zobákových  hran,  tomia  je  množství  kapilár  a  menších  cév  vybíhajících 
v dermálních  papilách  skrz  epidermis  až  po  zrohovatělou  tkáň  ramfotéky.  Tyto  ostré,  boční 
hrany a špička zobáku totiž vlivem opotřebování dorůstají po celý život, a proto je zde potřeba 
krevního  zásobování  více  než  v jiných  částech.  Dermis  obsahuje  i melanocyty,  které  ovlivňují 
zbarvení zobáku (Van Hemert a kol., 2012).   
  Horní  vrstva  zobáku  –  pokožka  (epidermis)  se  skládá  z různých,  dobře  rozlišitelných 
vrstev  buněk  dlaždicovitého  epitelu  (Obr.  2.).  Živé  buňky,  při  postupu  jednotlivými  vrstvami 






Nakonec  se  z nich  stanou  úplně  ploché,  ale  hlavně  bezjaderné  korneocyty  zcela  vyplněny 
keratinem. Korneocyty se nachází v tzv. stratum corneum ‐ nejtlustší vrstvě pokožky, která tvoří  
ramfotéku. Melanocyty  se vyskytují  i  v epidermis,  zde  jsou však menší  a  kompaktnější než ve 






většiny  ptáků  obsahuje  i  flexibilní  zónu,  a  například  vodní  ptáci  (plameňáci,  vrubozobí)  mají 
ramfotéku tenkou, kožovitou, ale bahňáci již tvrdou, s pouze měkkou špičkou. Na okrajích obou 





rohovinovém  patře  (Genbrugge  a  kol.,  2012).    Na  patře  totiž  mohou  být  vytvořeny  řady 







krkavci)  mají  ozobí  opeřené,  většinou  je  však  lysé,  často  výrazně  zbarvené  (holubi,  dravci, 










Ne  všichni  ptáci  mají  celistvou  ramfotéku.  Evolučním  vývojem  ramfoték  se  zabývali  kupř. 
Hieronymus  a Witmer  (2010),  kteří  tvrdí,  že  původnějším  vývojovým  stupněm  byla  takzvaná 
složená  ramfotéka.  Ta  se  zkládá  z plátů  rozdělených  více  či  méně  výraznými  a  početnými 
drážkami,  které  jsou  většinou  patrné  i  na  kostěném  podkladu,  třeba  jako  série  foramen  pro 
větve nervů a cév. Tak byl například zjištěn výskyt dělených ramfoték i u předků dnešních ptáků, 
Ichthyornise a Hesperornise. Dále jsou také často přítomny u dnešních běžců. U letců, konkrétně 
nadřádu  Galloanserae,  je  to  však  se  složenými  ramfotékami  trochu  složitější.  Vrubozubí 
(Anseriformes)  totiž mají drážky až přehnaně vyvinuté, naopak u hrabavých  (Galliformes)  jsou 
mělké  a  nevýrazné.  Typickými  zástupci  složených  ramfoték  jsou  také  trubkonosí 
(Procellariformes) i některé čeledi z řádu veslonohých (Pelecaniformes). 
Na  složených  ramfotékách můžeme 
rozlišovat  tři  základní  drážky  (Obr.  3.).  Na 
horní  čelisti  jsou  to:  1)  culminolabiální  – 
oddělující  premaxilární  nehet  od 
culminikornu a 2) nasolabiální  ‐ probíhajíci 
mezi  latericornem  a  premaxilárním 
nehtem,  culminicornem  a  pod  naricornem 
chránícím  nozdry.  Na  spodní  čelisti  je 
pouze  mentolabiální  drážka  dělící 
mandibulární  nehet  od  ramicornu.  Její 
poloha  často  odpovídá  culminolabiální 
drážce horní čelisti.  










Je  všeobecně  přijímáno,  že  se  ptáci  vyvinuli  z dinosaurů  v období  svrchní  jury.  To  dokazují  i 
nálezy  opeřených  Maniraptorů,  jako  například  Caudipteryx  či  Microraptor  (Gaisler  a  Zima, 
2007).  Tito  dinosauři  měli  plně  vyvinuté  čelisti  obsahující  zuby.  Proč  si  však  i  jejich  potomci 
„neponechali“ tuto významnou strukturu a jak namísto ní evolučně vznikl rohovinoví zobák?  
Názorů na problematiku této evoluce je více, navzájem spolu ale úzce souvisí. Například 
nejedna  práce  na  toto  téma  vyzdvihuje  roli  posunu  vzájemných  iniciačních  center  epitelu  a 
mezenchymu,  protože  se  ukázalo,  že  epitel  i  mezenchym  ústní  dutiny  ptáků  mají  během 
ranného vývoje stále genetický potenciál pro  tvorbu zubů. V článku Harris a kol.  (2006) proto 
porovnávají  normální  kuřata  a  kuřata  s mutantním  genem  talpid  (ta2),  u  kterých  došlo 
k mediálnímu posunu rozhraní mezi orálním aborálním epitelem tak (Obr. 4.),  že v tomto místě 
vznikla dentální  lamina  s  výběžky vyplněnými dentálním mezenchymem a  cévním zásobením. 
Tím  ale  tvorba  zubů  u  ta2 mutanta  končí,  protože  u  ptáků  jsou  geny  pro  tvorbu  enamelu  a 
dentinu inaktivní. Přesto jsou tyto výběžky nápadně podobné prvním zubům krokodýlů, z čehož 
lze usuzovat, že ke ztrátě chrupu mohlo dojít právě díky posunu iniciačních center obou vrstev a 
tudíž  ke  zrušení  genové  indukce 
mezi  epitelem  a  mezenchymem 
(Harris  a  kol.,  2006;  Davit‐Béal  a 
kol., 2009; Louchart a Viriot, 2011). 
Bylo  také  zjištěno,  že  schopnost 
tvořit  tyto  výběžky  si  zachoval 
pouze  orální  mezenchym.  U 
mutanta  ta2  tak  bylo  výběžky 
možno  pozorovat  buď  po 
odstranění  ramfotéky,  nebo  na 
laterálním  rozhraní  orálního  a 
























ztratily  chrup  úplně.  V  nejbazálnějších  skupinách,  včetně  Enantiornithes,  začínaly mizet  zuby 
nejdříve  v zadní  části  zobáku  –  na  maxilách  a  proximálnějších  koncích  premaxil  a  dentale. 
Naopak  zástupci  z  kladu Ornithuromorpha  –  zahrnujících  i  předky  dnešních  ptáků  ze  skupiny 
Neornithes,  ztráceli  dentici  nejdříve  v distálních  oblastech  premaxil  a  až  posléze  ztráta 





Další  známá  skupina  obratlovců,  u  které  došlo  ke  ztrátě  kalcifikovaného  chrupu  a  zároveň 
evoluci  zobáku,  jsou  želvy.  Stejně  jako  u 
ptačích  zobáků,  jsou  zobáky  želv  také 
tvořeny  rohovinovou  ramfotékou  (viz 
výše) pokrývající kosti maxily, premaxily a 
vomer  na  horní  čelisti,  na  spodní  čelisti 
pak dentale.  
Ramfotéky  želv  se mohou  lišit  ve 
spoustě znaků: tloušťce vrstvy a struktuře 
povrchového  keratinu  celého  zobáku 
(stavba  jemná,  střední,  silná),  i  jen 
řezných hran s hladkým či vroubkovaným 
povrchem.  Dále  pak  ve  tvaru  zobáku 
(úzký  a  delší,  širší,  kratší  a  oblý,  zahnutí 
špiček,  spodní  žlábkovitá  ramfotéka)  a 
strukturách  na  orální  straně  ramfoték  ‐ 
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množství a uložení hřebenů, zda jsou tyto hřebeny hladké či mají hrbolky, výskyt ztluštěnin na 




Recentní  želvy  jsou  všechny  bezzubé,  přestože  fosilní  záznam  ukazuje  ozubené  čelisti  jejich 
předků  –  například  dvou  nejstarších  zástupců  z Triasu  (220  milionů  let),  Odontochelys 
semitestacea z Číny a Proganochelys quenstedti z Německa. Odontochelys měla zuby sice malé 
a kónické, zato na obou čelistech.   Jednotlivě na premaxilách, maxilách i dentale, zato několik 
řad  zubů  na  kostech  horní  čelisti  –  vomeru,  palatinu  a  pterygoidu  (Li  a  kol.,  2008).  U 
Proganochelys lze také nalézt zbytky premaxilárních zubů, hlavně pak ale zuby na vomerech a 
palatinech (Obr. 6. A) (Gaffney, 1990; Joyce 2007), které však mají zvláštní typ uchycení do kosti 





nalezeného  v Arizoně  (Gaffney  a  kol.,  1987).  Ale  už  první  nezpochybnitelní  zástupci  skupiny 
Pleurodira z křídy (145 milionů let) byli zcela bezzubí (Joyce, 2007). Ztrácení zubů bylo postupně 
kompenzováno  růstem  rohovinové  ramfotéky,  jenž  lze  pozorovat  již  u  výše  zmíněné 
Proganochelys, která ramfotékou nahradila zuby maxil a premaxil (Davit‐Béal a kol., 2009). 
Příčinami, které mohly vést ke ztrátě chrupu u želv, se zabýval kupř. Tokita a kol. (2012). 
Pokoušel  se  pomocí  srovnávání  genové  exprese  během  embryonálního  vývoje  zobáků  želv, 
ptáků  a  čelistí  krokodýlů  ukázat,  jak  u  želv  došlo  ke  ztrátě  zubů.  Zjistil,  že  vyjma  genu  Shh, 









mohou  být  sladkovodní  i  mořské,  svůj  život  ale  vždy  začínají  jako  sladkovodní  larvy  živící  se 
filtrováním  potravy.  Během  metamorfózy  mihulí  dochází  k tvorbě  specializovaného  orálního 
disku,  který  zajišťuje  řezaní  a  škrabání  tkáně  hostitelů  (kupř.  Gaisler  a  Zima,  2007).  Vývojem 
orálního disku během metamorfózy mihulí se zabývalo více autorů. Manion a Piavis  (1977) se 














Na orální  papile  se  dále  vyskytují malé,  keratinózní  zuby.  Špičaté  zuby  jsou  uspořádány 
v řadách  kolem  ústního  otvoru,  ty  lopatovité  jsou  nahloučeny  v posteriorní  řadě  (Obr.  7.) 







Protože  každý  autor  používá  jiné  číslování  a  pojmenování  životních  fází  mihule  bez  bližšího 




výše  uvedení  autoři  na  základě  mikroskopického  pozorování.  Zda  se  však  v  případě 
mesenchymu  jedná o buňky mezodermu, nebo buňky neurální  lišty nelze  říci, protože v době 
vzniku  článků  to  autoři  ještě  příliš  nerozlišovali.  Již  během metamorfózy  dochází  na  rozhraní 
epitelu  a  mezenchymu  ke  kondenzaci  mezenchymatických,  kvádrových  buněk  a  k  vytvoření 
















keratin  a  formovat  kuželovité  primární  zuby    
(Obr. 8.). Z buněk spodní vrstvy primárních zubů se 
vytvoří  buňky  stelární,  které  budou  oddělovat 
jednotlivé náhradní  zuby navzájem,  i  od  spodních 




osm  buněk  (Alibardi  a  Segalla,  2011).  Povrch 
primární keratinové vrstvy má také rozdílné vzory 
mezi bazální částí a špičkou. Na bázi zubu pokrývá 
síť  mikrohřebenů,  širokých  0,3  μm,  volný  povrch 




Teprve  u  mihulí  s  dokončenou  metamorfózou  se 
začínají tvořit i zuby náhradní (proces stejný jako u 
primárních  zubů,  viz  výše),  kterých  může  být  i 
několik  nad  sebou.  Tyto  sekundární  zuby  mívají 
obvykle  keratin  čtyři  až  pětkrát  silnější  než  zuby 
primární,  přestože  kónický  tvar  zůstává.  Zuby  u 
časně  metamorfovaných  mihulí  mají  malou, 
tupou  špičku,  která  je mnohdy  to  jediné,  co  ční 
nad epitelem (Obr. 9.).  
Další  vývojová  stádia  –  brzká  parazitární 
fáze i dospělci před vytřením nemají zuby výrazně 
odlišné od předešlých vývojových  fází.  Zuby  jsou 
jen větší, s ostrými, zahnutými špičkami s hladším 
povrchem, silněji keratinizovány a často částečně 












degenerují.  Primární  zuby  mají  tloušťku  jedné  třetiny  předcházejících  dvou  fází,  ale 
k nejvýraznější  změně  dochází  u  buněk  prekeratinózní  zóny,  u  kterých  se  již  nedají  rozlišit 
obrysy ani jádra. Také náhradní zuby zde nejsou plně formovány (Manion a Piavis, 1977).   








Tvaru  zubů,  ale  převážně  škárabacímu  mechanismu  jako  takovém,  se  u  druhu  Geotria 
australis věnoval Hillard (1985). Zjistil, že u jedinců, kteří nejsou připojeni na kořist, má většina 
zubů na ústním disku lopatkovitý tvar, a jejich více špičatý, volný konec směřuje směrem dolů a 
mírně  dovnitř  (Obr.  7.).  U  posteriorního  okraje  ústního  otvoru,  hned  pod  úrovní  infraorální 




Naproti  dobře  prozkoumanému  složení  keratinu  a  stavby  kožních  derivátů  amniot,  jako  jsou 
vlasy,  chlupy, peří,  nehty,  rohy a podobně  (např.  Bragulla  a Homberger,  2009;  Sawyer a  kol., 
2000), jsou anamniota v šířce podobných výzkumů pozadu. Keratinem v mihulích zubech mihule 




hustoty  (Allibardi  2011).  Dalším  zajímavým  zjištěním  byla  intenzivní  pozitivní  imunoreakce 
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s keratinem‐10  (K10),  což  znamená,  že  tento  protein,  typický  pro  zrohovatělé  vrstvy  savčí 
pokožky,  je  rovněž  přítomný  v  rohovinových  zubech  mihule.    Naopak  ve  zbývající, 
nezrohovatělé  mihulí  epidermis,  se  K10  nenašel.  Je  také  pravděpodobné,  že  v  tvrdých 
derivátech  ryb  a  kruhoústých  je  zvýšení  elektronové  hustoty  odvozeno  z  depozice 
nekeratinózních,  na  cystein  bohatých  fKAPs  =  Keratin  associated  proteins  (zde  označených 
písmenem  f  jako  fish  =  rybí),  mezi  keratinózní  tonofilamenta  a  na  buněčné  membrány 
keratinocytů. 
V přechodných keratinocytech, vrstvě buňek před vstupem do vrstvy stratum korneum, se 
keratinové  svazky  soustředily  spíše  na  periferii  buňky.  Tmavé  korneocyty  pak  ukázali 
nepravidelně  ztloustlou  plazmatickou  membránu  v  důsledku  ukládání  elektronově  hustého 
materiálu, který zde také zajišťuje spojení mezi buňkami. Korneocyty samozřejmě obsahovaly i 
ve  tvaru  variabilní  svazky  keratinu  ‐  od  velmi  nepravidelných  pásů,  až  po  kulaté,  organely 
připomínající granule.  
3.3. Vývoj a stavba keratinózních lamin 
Lethbridge  a  Potter  (1981)  se  také  zabýval  vývojem 
keratinózních  lamin  orálního  aparátu  mihule  Geotria  
australis během metamorfózy a následujících životních 
fázích. Primordia všech lamin se objevují již v brzké fázi 
metamorfózy.    První  se  začíná  objevovat  supraorální 
lamina. Vzniká diferenciací mezodermálních buněk, ale 
(viz  výše)  převážně  v místech  vývoje  chupavky,  na 
kterou  se  může  uchytit.  Podpůrné  chrupavky 
linguálních  lamin  na  konci  brzké  metamorfézy  ještě 
vyvinuty  nejsou.  Dokonce  i  primordium  infraorální 
lamina  vzniká  až  na  přelomu  brzké  a  pozdní 
metamorfózy.  
V pozdní  fázi  metamorfózy  se  začínají  laminy  ostře  vymezovat  vůči  okolí  díky  vzniku 















útvra  při  vstupu  do  ústní  dutiny  (Obr.  7).    Infraorální  lamina  nese  8  ‐  11  širokých  a  zároveň 
krátkých  hrbolků,  zatímco  lamina  supraorální  má  malé  hroty  na  bočních  lopatkovitých 
rozšířeních  a  pár  mnohem  větších  výčnělků  v  části  střední  (Obr.  7.,  10.).  Na  jediné  příčné 
linguální  liště  jsou  tři  hrubé a  špičaté výčnělky  (Obr. 7., 10)  zatímco na podélných  linguálních 
lamelách je ostrých výčnělků několik (Obr. 7.). Příčné i podélné lamely  jsou neseny pístovitým 
jazykem.   
Na  zadní  straně  povrchu  supraorální  laminy,  v oblasti  mezi  bočními  rozšířeninami  a 
mediálními výčnělky,  i mezi nimi samotnými,  je vždy hluboká drážka (Obr. 10). Tvar, velikost  i 
umístění  těchto  tří  drážek  přesně  odpovídá  tvaru  a  postavení  tři  velkých,  širokých, 
špičatých hrbolů příčné linguální laminy (Obr. 10).  
Centrální  hrot  příčné  linguální  laminy  je  největší  ze  všech  tří  výběžků  u  migrujících,  a 
jedinců přijímajících potravu. U pohlavně zralých dospělců však bude tento hrbolek v době tření 
při každé obměně  laminy menší a užší, až zmizí úplně (srovnání Obr. 10. a 11.). Naproti  tomu 
vnější  hrbolky  příčné  lamina  jsou  delší,  a  to  zejména  u  pohlavně  zralých  samců  (Obr.  11.). 
  Výběžky  supraorální  laminy  také  v této  době  prochází  změnami.  Hrbolky  z bočního 
rozšíření se ztrácejí, naopak dva mediální hroty, se zvláště u samic rozšíří tak, že dojde ke ztrátě 













Zuby  sliznatek  jsou  tvarem  podobné  zubům  jejich 
nejbližším příbuzným, a to mihulí (Obr. 1.), mají ovšem 
poněkud  složitější  stavbu.  Zuby  sliznatek  se  sice  také 
skládají  z vnějšího  rohovinového  kužele,  ale  namísto 
hned  následujícího  náhradního  zubu  mihulí  se  u 
sliznatek  nachází  ještě  vnitřní  kužel,  tvořen  tzv. 
pokálními buňkami  (Obr.  14.). Uvnitř pokálního kužele 
je  i  pulpa,  vyplněna  tkání  strukturně  podobnou 
pojivové  ‐  skládá  se  z jedné  nebo  více  vrstev 
kuželovitých  buněk  obsahujících množství  lipidů.  Zuby 
má  sliznatka  uspořádány  ve  čtyřech  podélných  řadách 
(Obr.  13.),  vyrůstajících  z ústní  sliznice  pokrývající 
chrupavku  nahrazující  čelist  (Dawson,  1969;    Slavkin  a 
kol., 1983). 
 4.1. Vývoj a stavba rohovinových zubů 
Stavbě  a  vývoji  keratinózních  zubů  sliznatky 
se  zabýval  kupř.  Dawson  (1969)  a  to 
konkrétně  u  druhu  Myxine  glutinosa.  Plně 
vyvinutý, bíle zbarvený pokální kužel obsahuje 
tři druhy buněk – vnější, obalové buňky které 
tvoří  hlavní  substrát  zubu,  závěsné  buňky 
připojující k sobě navzájem sousední kužely a 
vnitřní  vrstvu  protáhlých,  nekeratinizovaných 
buněk  pokálních  (Obr.  14.).  Pokální  buňky 
jsou  mimo  jiné  plné  lipidových  kapének,  a 
vyskytují  se  ve  vrcholku  kužele.  Povrchová 







také  nachází  vrstva  stelárních  buněk.  Rohovinový  kužel  (Obr.  14.),  přestože  je mnohem  více 
keratinizován oproti  pokálnímu  kuželu,  je mu  velice podobný  co  se  typů  a uspořádání  buněk 
týče. Buňky obalové ale oproti všem ostatním obsahují pigmentové granule způsobující hnědo‐
žluté  zbarvení  zubu.  Tyto  granule  nejspíš  vznikly  oxidací  tukových  kapének  obsažených 
v předchozích,  nezralých  buňkách.  Buňky  závěsné  jsou  nepigmentované,  a  podlouhlé  buňky 
jsou  stejně  jako  stejně  tvarované  buňky  pokální,  umístěny  ve  špičce  zahnutého  kužele. Mezi 
epiteliálními buňkami na bázi kuželu a obalovými buňkami (u obou druhů kuželů, u pokálního 
však  dochází  jen  k menším  změnám  v množství  keratinu)  je  několik  vrstev  buněk,  s různým 
množstvím  a  velikostí  keratinových  vláken.  Jsou  to  bazální  vrstva,  vrstva  trnovitých  buněk  a 
přechodová zóna, ve které dochází ke zrání buněk obalových. Závěsný region  je tvořen pouze 
těmito  přechodovými  buňkami.  Rozhraní  zralých  a  zrajících  buněk  lze  snadno  pozorovat  při 
barvení buněčných jader, která se ve zralých buňkách již neobarví.  




kapének v nich obsažených  se  stávají pigmentové granule. Tyto buňky pak plně nahradí  starý 
rohovinový  kužel.  Zároveň musí  docházet  ke  tvorbě  nového  pokálního  kužele.  Ten  se  vyvíjí  z 
dřeňových buněk  pokálního  kužele,  které  nejsou  ze  začátku  plně  diferencovány,  a  zcela  je 
obklopuje  intermediální  epitel,  tvořen  převážně  stelárními  buňkami.  Jak  ale  buněk  nového 
pokálního kužele přibývá, začínají se rozeznávat na obalové buňky obsahující malá keratinózní 





Sliznatky mají  α‐keratin obsahující  jak  cystein  vázaný na  ‐SH,  tak  i  na  ‐SS  skupiny.  ‐SS  vázaný 
cystein je charakteristický pro zralý, tvrdý keratin, díky formování disulfidických můstků. Proto 
asi  nikoho  nepřekvapí,  že  je  ho  nejvíce  v plně  keratinizovaných  obalových  buňkách 
rohovinového kužele. Čím více  se ale postupuje do buněčných nižších vrstev,  tím zde přibývá 
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cysteinu  vázaného na  ‐SH  skupiny.  V závěsných  a  přechodových buňkách  pokálního  kužele  se 
dokonce SS cystein nevyskytuje vůbec (Dawson, 1969).  
Zajímavostí  je,  že  pouze  v extracelulárním  prostoru rohovinového  kužele  byly 
lokalizovány  enameloidní  proteiny  s vysokou  molekulovou  hmotností,  ne  však  amelogeniny, 
podobně  jako  např.  u  žraloků.  Odolnost  zubu  je  tak  u  obou  skupin  nejspíš  zajištěna  právě 
strukturálně,  díky  vysoké  molekulové  hmotnosti  enamelových  proteinu,  protože  je  třeba 
zdůraznit,  že  zuby  sliznatek  nejsou  kalcifikované.  Navíc  i  ‐SH  skupiny  typické  pro  keratin 
sliznatek a mihulí, se vyskytují i v enamelové matici savců. To naznačuje, že by sliznatky mohly 
být  prvními  obratlovci  s geny  pro  enamel,  vyskytující  se  u  všech  dalších  obratlovců  (kromě 
mihulí) (Slavkin a kol., 1983).  
5. Orální aparát žabích pulců 
Zatímco  zástupci  dvou  skupin  obojživelníků,  červoři  i  ocasatí  obojživelníci mají  pravé  zuby  již 
v larválních stádiích, situace u třetí skupiny, žab, je poněkud složitější a zajímavější (kupř. Davit‐
Béal a kol., 2007).  Jedinou čeledí  žab v dospělosti  zcela postrádajících kalcifikované zuby  jsou 
ropuchy (Bufonidae) (Obr. 1. ) (kupř. Shaw, 1979; Davit‐Béal a kol., 2007; 2009), takže nemusí 
být příliš překvapivé, že jejich larvy také nemají mineralizovaný chrup. Zajímavější ovšem je, že 
ani  pulci  ostatních  žabích  čeledí  nemají  tyto  zuby.  Zatímco  dospělé  žáby  k lovu  používají 
vystřelovací, lepivý jazyk, pulcům by ve vodním prostředí příliš k lovu nepomohl. Proto se vydali 
jinou  cestou.  Jejich  orální  aparát  je  vybaven  keratinózními  strukturami  –  řadami 
jednobuněčných  zoubků  a  povrchy  čelistí.  Svou  stavbou mohou  orální  aparáty  pulců  značně 





Orální  aparát  pulců  zahrnuje  obvykle  elipsoidní  orální  disk,  který  může  mít  na  laterálních 
okrajích mělkou  rýhu  (Obr.  15.).  Horní  (přední)  ret  bývá menší  než  ret  spodní  (zadní)  a  jsou 




základních  vzorů.  Kompletní  (bez  mezer),  těsně  nahloučené,  krátké  a  četné  papily 
pravděpodobně pomáhají při tvorbě těsného spoje mezi orálním diskem a podkladem. Proto je 
tento  vzor  nejběžnější  u  pulců,  kteří  se  uchytávají  na  skalnatý  povrch  v rychle  proudících 
potocích, a méně často je pak pozorováno u forem žijících ve stojatých vodách. Další možnosti 
představují papily  s pouze dorzální = horní  (taxonomicky a ekologicky běžné)  (Obr. 15.), nebo 
ventrální = spodní mezerou (ojediněle).   Především zástupci čeledi bufonidae a některé druhy 
z čeledí  hylidae,  mantellidae,  ranidae  a  rhacophoridae  mají  typ  papil,  s  dorzální  i  ventrální 
mezerou  (Altig  a  McDiarmid,  1999).  Submarginální  papily  se  na  disku  nacházejí  laterálně  a 



















Zub  se  skládá  ze  tří  regionů  (Obr.  16.)‐  1)  z bazálně 
otevřeného, výrazného, laterálně zploštělého, bazálního pláště 
s odlišeným  vnitřním  (orálním)  a  vnějším  profilem;  2)  slabě 
odděleného  středního  těla;  3)  a  ze lžícovité,  více  či  méně 
konvexní  hlavy  s výčnělky  různého  množství  a  orientace 
(Gosner, 1959; Altig 2007; Candonti a Altig, 2010). Navíc se dá 
rozeznat takzvaný laterální hřeben (Obr. 16.). Tato struktura je 
tvořena  laterálně  zploštělou,  orální  částí  pláště  (Altig  a  Pace, 
1974). 
 Zuby  jsou  většinou  zahnuté  směrem  k  ústnímu  otvoru 
(Altig,  2007).  Samozřejmě  se  vyskytují  i  výjimky,  např.  pulci 
druhu  Hoplobatrachus  tigerinus  mají  labiální  zuby  kónické 
(Obr.  17.  C)  (Grosjean  a  kol.,  2004),  Phyllodytes  gyrinaethes 
naopak  rýčovité,  těsně  přimknuté  k dásni,  a  pulci  Hyla 
leucophyllata a některých druhů z čeledi Microhylidae zuby zcela postrádají (Altig, 2006). Jediný 
druh, u kterého byla zjištěna heterodontie je Ascaphus truei (Grosner, 1959; Altig a Pace, 1974). 
Keratinizované  zuby  pulců  se  vyvíjí  z mitoticky  aktivních  míst  v  oblasti  tzv.  zubního 
hřebene  (Obr.  15.)  (Altig  a McDiarmid,  1999).  Zubní  hřeben  je  vlastně  nezrohovatělý  epitel, 
který tvoří tkáňovou podporou zubů.  Skoro by se dalo říci, že je analogem savčích dásní (Altig, 
2007).  Jako  vše ostatní,  i  zubní  hřebeny  vykazují  určitou  variabilitu,  která  v sobě  jednak nese 
jistý  fylogenetický  signál,  ale  hlavně,  jako ostatní  adaptace  je  odvislá  od  ekologických nároků 
kladených na pulce  ‐  např.  u  pulců obývajících  stojaté  vody  jsou hřebeny  vysoké, mají  úzkou 
bázi a přibližně ve středu mezi  sebou, široké valy. Navíc hřebeny vykazují určitou  flexibilitu, a 
tak  lze  zuby  snadno  odstranit.  Zvířata  vod  proudících,  a  zejména  formy  s přísavkami,  mají 
naopak  hřebeny  kratší  a  nahoře  zploštělé.  Úzké  valy  leží  bezprostředně  za  následujícím 
proximálním  hřebenem.  Obecně  ale  platí,  že  se  hřebeny  stávají  kratšími  a  leží  blíže  k sobě 






pěti  zuby  náhradními  nacházejícími  se  ve  sloupci  pod  sebou.  Náhradní  zub  zasahuje  svou 




Další  keratinózní  strukturou  zahrnutou  v ústním  aparátu  pulců  je  mnohobuněčný 
povrchchrupavčitých  čelistí  (Altig,  2007;  Alibardi,  2010),  který  je  neustále  obnovován  díky 
spodní vrstvě mitoticky aktivních buněk. Zde vzniklé nové buňky po cestě k povrchu postupně 
keratinizují  (Altig  a  McDiarmid,  1999;  Altig, 
2007).  Strukturou  povrchů,  ale  hlavně  jejich 
tvarem  u  různých  čeledí  se  zabýval  Altig  a 
McDiarmid  (1999),  oproti  jiným  autorům 
zaměřujících  se  pouze  na  několik  druhů. 
Rohovinový  povrch  bývá  hladký,  někdy  se  na 
něm však mohou vyskytnout brázdy (alespoň v 
jeho  bazální  části)  či  zdrsnění  proximálně 
k řezným  hranám  na  horní  čelisti  (Hyla 
pictipes).  Mezi  formami  s  přísavkovými  ústy 
rohovinový  povrch  vypadá,  jako  by  byl  složen 












Typické  řezné  hrany  povrchu  jsou  vroubkované  (Obr.  19.  A).  Různé  druhy  se  však  liší 
hustotou  vroubků,  jejich  orientací  (mediální  jsou  rovné,  laterální  šikmé),  tvarem  (nízké  se 
širokou  bází  nebo  vysoké  s bází  úzkou),  velikostí  a  přítomností  (mohou  chybět).  Nejtypičtější 
jsou hrany se 30 ‐ 50 vroubky na milimetr. Vyšší počty jsou známy u druhů tekoucích vod, nižší, 
jen  5  –  8  zářezů  na  milimetr,  se  vyskytují  pouze  v  několika  případech  (někteří  Amolops  a 
Boophis). Velikost vroubků se obvykle stupňuje od středu pláště, kde jsou největší, k nejmenším 
na laterálních koncích. Atypické velikosti vroubků, s 1 – 3 zvětšenými oproti okolním, můžeme 
najít  jen  na  horním  (Plectrohyla  ixil,  P. matudai)  nebo  na  obou  rohovinových  površích  čelistí 
(Leptodactylodon  ventrimarmoratus)  (Obr.  19.  B).  Vroubky mohou  také  chybět,  a  to  buď  jen 
přechodně v určité fázi vývoje, nebo po celý larvální život (Mantidactylus lugubris).  
 
  Povrchy  horní  a  spodní  čelisti  mívají  obvykle  stejnou  velikost.  Jejich  tvar  je  poměrně 
těžké popsat, kvůli jejich kompletnímu zakřivení a trajektorii protilehlých řezných hran, které se 
mění  ohromně  mezi  taxony,  leč  žádné  nebyly  popsány  příliš  detailně.  Nejobvyklejší  povrch 
horní čelisti bývá jednoduše obloukovitý, avšak u některých forem s přísavkovými ústy zaujímá 
tvar písmene M. Naopak povrch spodní čelisti je nejčastěji tvaru písmena V, ale do písmene U 
tvarovaný  spodní  povrch  druhu  Ascaphus  je  minimální  vzhledem  k  velkému,  zploštělému, 
povrchu hornímu. Některé druhy, Amolops  (Ranidae), Ansonia  (Bufonidae)  a  Litoria  (Hylidae), 
mají horní nebo oba povrchy ve středu rozděleny. 
Rohovinové povrchy čelistí se obvykle vyskytují ve společnosti labiálních zubů orálního 
disku, mohou se však vyskytovat i samostatně. Například u skupin Hylidae: Hyla leucophyllata, 











5.1.4. Keratinizace rohovinového povrchu čelistí  
Procesem  keratinizace  rohovinového  povrchu  se 
zabýval například Alibardi (2010), který si rozdělil si tuto 
strukturu  na  tři  regiony  podle  polohy  na  čelistech  a 
pozoroval  jejich vývoj  (Obr. 20.).  Je  zajímavé,  že každá 
ze  tří  částí  se  odlišuje  ve  vzniku  a  stavbě  horní  vrstvy 
korneocytů.  Pozoroval  také,  že  pigmentace 
rohovinového  povrchu  není  způsobená  melanozomy, 
ale ukládáním tmavších proteinů nad keratin. 
  První,  nejtvrdší  částí  je  oblast  řezných  hran, 
která je tvořena kuželovitými korneocyty nahloučenými 
těsně  za  sebou.  V nich  se  keratin  s vysokou 
elektronovou  hustotou  ukládá  především  podél 
plazmatické membrány,  kde  je  také  jeho  nejsilnější  vrstva.  Tyto  buňky musí  být  odolné  vůči 




strana. V konečné  fázi  zrání  těchto buněk  většina  cytoplazmy  zaniká  a  zůstanou  v nich pouze 
zvetšené vezikuly, které také obklopuje zrohovatělá buněčná membrána.  
 Během procesu keratinizace se, u všech obratlovců, do buněk ukládají dvě hlavní složky ‐ 
střední  keratinová  filamenta  a  KAPs  =  Keratin‐associated  Proteins.  A  právě  KAPs  hrají  velmi 
významnou  roli  ve  formování  a  tvrdosti  rohovinových  struktur  obratlovců.  Přesným 
molekulárním složením KAPs, především v epidermis, se zabývá ve svých článcích např. Alibardi 
(2002; 2009). To je však již mimo rámec této práce.   














orálního pláště není ukládání  aKAPs  tak  výrazné. Probíhá  společně  s vmezeřováním  ribozómů 





2010),  na  straně  druhé  však  i  poměrně  fylogeneticky  vzdálené  linie mohou mít  ústní  ústrojí 
velice podobné. Proto není divu, že vznikla spousta prací zaměřujících se právě na jeho vývoj a 
morfologii a výsledky pozorování pak byly porovnávány mezi různými druhy. V zásadě existují 





Candoti  a  Altig  (2010)  se  pokusili  po  prozkoumání  108  různých  druhů  pulců  určit,  který 
výše  uvedený  přístup  k porovnávání morfologických  změn,  týkajících  se  především  obecného 
zakřivení  zubu,  úhlu  mezi  zubní  bází  a  vrcholkem,  tvaru  hlavy  a  šířky  pláště,  je  statisticky 
významnější. Podle nich rozdělení podle fylogeneze vysvětluje 35 % z celkové zubní podobnosti, 





názor,  že  původní  zuby  byly  nejspíše  krátké,  se  slabě  lopatovitou  hlavou  s malými  nebo 
chybějícími  výčnělky.  Neexistovala  zubní  výměna  a  ani  uložení  do  řádků.  Naopak  zuby  byly 
pevně  uchyceny  na  každém  rtu  disku  a  zahnuty  směrem  k ústům.  Původně  totiž  měly 
stabilizační  a  přichycovací  funkci,  zatím  co  o  škrábání  řasového  nárostu  se  staral  rohovinový 







kompletní  ztrátě  kalcifikovaných  zubů.  Zuby  se mohou  vyskytovat  jak  v orální  dutině,  tak  ve 
fáryngu na žaberních obloucích (jako tzv. požerákové zuby). Díky množství adaptací na potravní 
i prostorové zdroje se však u ryb vyvinuly i jiné pomocné struktury v oblasti úst – např. vousky, 
adhezivní  orgány,  či  rohovinový  povrch  čelistí.  Rohovinový  povrch  může  být  hladký  nebo 
speciálně u nadřádu Ostariophysi drsný, díky výběžkům povrchových buněk – tzv. unculi.   
6.1. Rohovinový povrch čelistí 










Na  obou  čelistech  této  ryby  se  nachází  celkem  nevýrazné  rty,  zato  však  výrazné 
zrohovatělé  povrchy  čelistí  (Obr.  21.  A,  C),  které  se  v distálním  regionu  přeměnily  v ostrou, 
střižnou  hranu.  V této  struktuře  se  dokonce  vyskytují  kuželovité  zuby,  vyčnívající  nad  povrch 
(Obr. 21. A, B, C). Keratinizovaný epitel čelistí je dlaždicový, tvořen různě velkými a tvarovanými 
buňkami  s odlišnou  stavbou  povrchu,  specifickou  pro  daný  region,  avšak  zcela  na  něm  chybí 
buňky mukózní  a  chuťové pohárky  (Obr.  21.  B,  C).  V proximální  oblasti  jsou  jednotlivé  buňky 
rozděleny mělkými příkopy nebo dvojitou řadou mikrohřebenů a na  jejich povrchu  jsou nízké, 
malé  a  špatně  rozlišitelné  mikrohřebeny.  Epiteliální  buňky  distální  oblasti  jsou  rovněž 
ohraničeny  dvěmi  řadami  blízko  položených mikrohřebenů,  avšak  ty  mohou mít  na  povrchu 
různé  vzory  ‐  vlnky,  větvení  atd.  Dochází  zde  dokonce  k jejich  zkracování  až  do  podoby 
jednotlivých  teček  oddělených  širokými  mezerami.  Právě  v distálním  regionu  povrchu  byly 
pozorovány buňky na vyvýšeninách, nejspíše v procesu obměny. 
6.2. Unculi 
Unculus  (pl.  unculi,  pro  účely  této  práce  skloňováno  podle  vz.  hrad),  tedy  jednobuněčné, 
převážně zahnuté struktury, nacházející se především v oblasti párových ploutví a úst, definoval 
pouze pro nadřád Ostariophysi Roberts (1982). Unculus je vlastně výběžek na volném povrchu 
epiteliální,  rohovinové buňky  (Tripathi a Mittal, 2010; 2012) mající množství  tvarů a velikostí, 
lišících  se  podle  umístění  na  těle  a  druhu  ryby. Obvyklé  rozmezí  jejich  výšek  je  2  –  30  μm  a 





2010).  Z  barvení  provedených  na  zjištění  různých  glykoproteinů  například  vyšlo,  že  se  zde 
vyskytuje  jen malé množství  funkčních skupin glykoprotejnů s oxidovatelnýni vicinálními dioly. 
Horní  vrstva  epitelu  s unculy  byla  také  analyzována  na  přítomnost  určitých  proteinů.  Z  testů 
vyšlo, že buňky obsahují velké množství obecných proteinů a velký výskyt špatně ohraničeného 
cysteinu  vázaného  na  ‐SH  skupinu,  který  se  vyskytuje  i  u  obojživelníků  (Alibardi,  2010),  u 
sliznatek  ale  pouze  v nezralých  buňkách  zubu  (Dawson,  1969).  Tento  druh  cysteinu  se  dále 
 28 
nemění na ‐SS skupinu vázaný, a proto se řetězce keratinu špatně spojují. Avšak v tenké vrstvě 
na periférii uncul  se cystein  ‐SS vyskytuje. Tím  jim zaručuje  tvrdost, podobně  jako u enamelu 
v zubech.  Dále pak zpevnění keratinu zajišťuje i tryptofan, tyrosin a jiné proteiny vázané na NH2 
skupinu.  Nakonec  i  silná  fluorescence  unculů  s různými  fluorochromy  použitými  při  výzkumu 
bez  předchozí  ošetření  DNAzou  a  RNAzou  ukazuje  na  jejich  keratinózní  podstatu.  Rybí 
cytokeratiny však mají vysokou tkáňovou specifitu a zatím neexistuje přímý důkaz o tom, že by 
jejich  vývoj  souvisel  s vývojem  keratinu  u  vyšších  obratlovců.  To  buď  jen  potvrzuje  dlouhou 
evoluční historii od rozdělení rybí a tetrapodí linie, nebo specifický typ keratinu uzpůsobený na 
vodní prostředí. To by však musel stejné složení vykazovat např. i keratin mihulí  a sliznatek (viz 
výše)  –  také primárně  vodních obratlovců.  Bohužel  se na  takovéto bližší  srovnání  ještě nikdo 
pořádně nezaměřil.  
6.2.2. Výskyt unculů 
Unculy  v oblasti  úst  můžeme  najít  pouze  u  zástupců  nadřádu  Ostariophysi  a  to  z řádů 
Cypriniformes,  Suliformes,  Chaniformes.  Zástupci  řádu  Characiformes  také  mají  unculi,  ale 
pouze na párových ploutvích  (Roberts, 1982;  Tripathi  a Mittal,  2010) a proto  se  tímto  řádem 
nebudu dále zabývat.  
V řádu  Chaniformes  se  unculi  vyskytují  většinou  na  rtech  ryb,  ale  kupř.  u  druhu 
Phractolaemus  ansorgei  jsou  jednobuněčné  výběžky  podobné  unculům  nacházeny  i  na 
žaberních tyčinkách (Roberts, 1982).  
Dalším,  celosvětově  rozšířeným  řádem  s unculy,  je  Siluriformes.  Přestože  jeho  zástupci 
mají  plně  vyvinuté  keratinózní  zuby,  mnohdy  i  specializovaných  tvarů  pro  efektivní  získání 










řas.  Na  obou  čelistech  mají  zuby,  každý  druh  trochu  jiný  tvar  a  strukturu.  Navíc  se  však  na 
labiálních  papilách  spodního  rtu,  výjimečně  i 
horního,  vyskytují  keratinózní  unculi.  Tyto  dvě 
struktury  se  pravděpodobně  doplňují  v škrábání 
řasového nárostu, a  jejich morfologie  slouží  jako 
určovací  znak  jednotlivých  druhů  a  rodů. 
Důkazem toho, že unculi neslouží pouze k adhezi 






jinak  velké,  tvarované a početné unculy na papilách,  a pokud  se na papile  vyskytují  společně 
s chuťovými  pohárky,  pak  jsou  unculi  umístěny  rostrálně.  Druhy  se  štíhlými  unculy  (Ancistrus 
triradiatus  (Obr.  23.  D),  Farlowella  acus)  nebo  naopak  až  příliš  zploštělými  (Panaque 
nigrolineatus, Otocinclus  vestitus),  jimi  mívají  pokryty  celé  papily  a  jejich  počty  činí  40  –  80 
uncul, u Panaque můžou však dosahovat i několika stovek na jediné papile. Zbytek zkoumaných 
ryb  (Pterygoplichthys  lituratus  (Obr. 22.), Sturisoma aureum) má  rovné, na vrcholku  zploštělé 
unculy s výškou 8 ‐ 16 μm a v počtech 20 – 50 uncul na papilu.  
U  druhu  Ancistrus  triradiatus  byl  také  pozorován  vývoj  unculů  během  embyogeneze. 
Nejdříve, již první den po vykulení, byly pozorovány rudimentární papily (Obr. 23. A). Ve třetím 


























navrhl,  že  za  ztrátu  orální  dentice  může  nepřítomnost  exprese  důležitých  Dlx2  genů,  která 
ovšem musela být něčím zapříčiněna. U zebřičky (D. rerio) i kontrolní ozubené tetry Astyanax je 
exprese  Dlx2  závislá  na  předchozí  expresi  genů    Fgf.  Pokud  by  tudíž  došlo  u  kaprovitých 
z jakéhokoliv  důvodu  k zablokování  Fgf  genů  v orálním epitel,  pak by neproběhly další  reakce 
důležité pro indukci vzniku zubů. 
Cypriniformes by mohly představovat ideální skupinu obratlovců, u kterých by mohlo dojít 
k návratu  orální  dentice,  neboť  geny,  důležité  pro  tvorbu  zubů  jistě  přítomny  jsou  (srv. 
přítomnost  požerákových  zubů).  Slavné  tzv.  Dollovo  pravidlo  však  říká,  že  evoluce  se  nevrací 
k již jednou ztraceným strukturám a pokud ano, nemohou vzniknout zcela stejně (kupř. Wiens, 
2011).  Snad  možná  proto  si  máloostní  příjem  potravy  usnadnili  zrohovatělými  unculy,  které 
rybám  pomáhají  při  nabírání  bahna  a  hledání  potravy  v něm,  nebo  přímo  slouží  k jejímu 
zpracování  (Tripathi a Mittal, 2012). Pro svou odolnost však keratinózní povrch s unculy může 
sloužit  i  jako mechanická ochrana před oděrem měkkých  tkání, ostatně  jak  je  tomu v podobě 
různých šupinek na povrchu kůže mnoha jiných živočichů. 
Řádem  Cypriniformes  se  podrobně  zabýval  Roberts  (1982),  který  pro  něj  vypracoval 
systém  tří  typů  morfologie  úst  (Obr.  25.)  rozdělených  podle  následujících  kritérií:  1)  stupeň 







čelistech  v kombinaci  s   přítomností  nebo  jako  nahrazení  rtů;  3)  stupeň  vývoje  a  specializace 
rtů; 4) forma a distribuce uncul na rostrální čepičce, rtech a rohovinovém povrchu čelistí.   
Tzv. rostrální čepička se nachází nad horním rtem pravděpodobně všech kaprovitých ryb. 
V mnoha případech  je  tato  struktura malá  a  nehraje  roli  (Obr.  25.  A),  zato  v jiných může být 




 Nejprozkoumanější  čeledí  je  určitě  Cyprinidae  (kaprovití),  díky  vysoké  specializaci  a 
světovému  rozšíření  jednotlivých  druhů.  Některé  rody  (například  Campostoma,  Nocomis, 





Oba  rty  jsou  nenápadné,  na  rozdíl  od  rohovinového  povrchu  čelistí,  a  protože  žije  v rychle 
proudících  potocích,  má  na  ventrálním  adhezivním  disku  i  rostrálním  víčku  hákovité  unculy 
(Obr.  25.  B)  (Pinky  a  kol.,  2004;  Tripathi  a Mittal,  2012).  Rohovinový  povrch  čelistí  je  posetý 
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rovnoběžnými řadami vysokých, komolých unculů, které jsou modifikovaným volným povrchem 
epiteliální  buňky.  Tvar  unculu  může,  pro  svou  centrální  prohlubeň  a  ostré  okrajové  hrany, 
připomínat zub (Tripathi a Mittal, 2012).   Podobně vypadající ústa mají  i  jiné himalájské rybky 
čeledi Psilorhynchidae. Mají dobře vyvinutou rostrální čepičku, rty pokrývají úzké, hákovité a až 
30 μm velké unculi a naopak rohovinový plášť pouze unculi šupinovité (Roberts, 1982). 
   Puntius  sophore  je,  narozdíl  od 
Garra  lamta,  obyvatel  mělkých, 
znečištěných vod (Tripathi a Mittal, 2012). 
Oba  jeho  rty  přecházejí  směrem  do  úst 
v epiteliální  rohovinový  povrch  čelistí,  od 
kterého je dělí pouze mělká brázda. Tento 
povrch  se  skládá  z pěti  až  osmi  vrstev 
buněk  a  jeho  tloušťka  na  horní  čelisti  je 
průměrně  24,31  ±  7,08  μm,  zatímco  na 
spodní  jen  19,72  ±  5,69  μm.  Směrem 
k povrchu  se  buňky  stlačují  a  postrádají 
mezibuněčné  prostory.  Na  volné  straně 
pak  horní  vrstva  epiteliálních  buněk 
vytváří  zkrácené,  mnohoúhelníkové  a 
podobně  velké  unculy  (Tripathi  a  Mittal, 
2010).  Tvary  i  rozmístěním  se  unculi 
podobají druhu Neomacheilus botia, zástupce z jiné čeledi, ale se stejnými ekologickými nároky. 
















Unculi  se  vyskytují  i  u  naší  nejznámější  ryby  –  kapra  obecného  (Cyprinus  carpio).  Na 
nenápadném  rohovinovém  povrchu  čelistí  jsou  ploché  polygonální  unculi  s  mělkou  centrální 
prohlubní, lemovanou úzkou vyvýšeninou. Celý povrch se pak jeví poněkud drsně. Nachází se na 
něm totiž mikrohřebeny, které jsou od sebe odděleny výraznými mezerami ale zároveň tvořící 
síťový  vzor.  Jednotlivé epiteliální  buňky  jsou  rovněž  rozděleny  výraznou mezerou mezi  dvěmi 
řadami mikrohřebenů (Tripathi a Mittal, 2012).  
U  ekonomicky  významných  ryb bych  ještě  zůstala,  a  to  poznámkou o Cirrhinus mrigala, 
jedné z nejpěstovanějších ryb ze záplavové Indo‐Gangšské oblasti. U ní se unculi nachází pouze 
















Velrybí  filtrační  aparát  se  skládá  z jednotlivých  kosticových  plátů,  které mají  na  hraně 
směřující  do  ústné  dutiny  jakési  štětiny.  Právě  tyto  tvoří  filtrační  síť,  do  které  se  zachytává 









Na  příčném  průřezu  plátu  jsou 
vidět mnohobuněčné  rohovinové  tubuly 
i  intertubulární  rohovinové  buňky. 
Kromě α‐keratinu obsahují i vápenité soli 




zatímco  v kosticích  uvnitř  buněk. 
Největší  koncentrace  krystalů  soli  v je  
v buňkách tubulární rohoviny (tvořící tzv. 
tubulární  lamely)  na  straně  přivrácené 
ke  středu  tubulu.  Střed,  stejně  jako 
několik  následujících  řad  rohovinových 
buněk  za  lamelou,  neobsahuje  soli.  Tím 
dochází  k vytvoření  charakteristických 
soustředných kruhů, jejichž počet stoupá 
směrem  ke  středu  tubulu  (například 
keporkak  a  plejtvák  sejval)  (Obr.  27.). 
Toto však, stejně jako velikost tubulů,  je 
variabilní mezi jednotlivými druhy velryb 
(plejtvák malý má  často  ve  vnitřní  kůře 
tubulu  jen jeden nebo dva hrubé kalcifikované pruhy z tubulárních  lamel) (Obr. 27.). Podobně 
vypadá  i  kosticová  štětina.  Ta  je  ovšem  tvořena  jen  jedním  dutým  tubulem  (Szewciw  a  kol., 
2010). 
 Změřením  pružnosti  v ohybu  a  tahového  napětí  filtračních  štětin  u  tří  druhů  s různě 
vysokým  obsahem  vápenatých  solí  v kosticové  rohovině  (plejtvák  sejval  nejvyšší,  keporkak 
střední a plejtvák malý nejnižší) bylo zjištěno, že zpevnění kalcifikací hraje roli pouze při ohybu, 
zatímco v tahu všechny tři vzorky vykazovaly přibližně stejné výsledky. To je logické, uváží‐li se 
hydrodynamické  síly,  střety  s kořistí  či  oděr  o  jazyk,  které  štětiny  nijak  nenatahují,  ale  spíše 
ohýbají. A právě kvůli abrazi  se  soli neukládají na povrch  ‐ kde by sice měly největší účinnost 
zpevnění,  ale  oděrem  v jednom  bodu  by  došlo  ke  zlomení  a  brzké  abrazi,  tím  pádem 
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nefunkčnosti, jemného konce. U vnořených kruhů toto nehrozí, protože posilují štětinu po celé 
její  délce,  i  když  je  svrchní  keratin  odírán.  Proč  ale  zvyšovat  koncentraci  vápníku,  když  lze 
jednoduše zvýšit průměr tubulu a tuhost bude stejná? Větší rozměry štětin by totiž nevytvořily 
dostatečně malé síto tak, aby se na něm zachytila potrava (Szewciw a kol., 2010). 
 Distribuce  solí  se  neliší  pouze  v tubulární  (viz  výše),  ale  i  intertubulární  rohovině 
jednotlivých  druhů.  U  keporkaka  a  plejtváka  sejvala  je  bez  vápenitých  solí,  zatímco  plejtvák 
malý má  intertubulární  rohovinu kalcifikovanou (Obr. 27.). Plejtvák malý se totiž živí  rybami a 
krilem, proto nepotřebuje  štětiny  jemné, ale  spíše větší a pevnější. Ať  je však  intertubulární  i 
tubulární  rohovina  kalcifikovaná  či  nikoli,  soudí  se,  že právě napětí  vzniklé náhlým  rozhraním 
v tuhosti materiálů usnadňuje oddělování nových štětin (Szewciw a kol., 2010).  
7.2. Evoluce kostic 
Moderní  kytovci  vznikli  z eocénních  prakytovců  (Archaeoceti)  –  velkých,  mořských  predátorů 
s plně  vyvinutou  denticí.  V oligocénu  se  však  tato  skupina  rozdělila  na  skupiny  Mysticeti 
(kosticovci)  a Odontoceti  (ozubení),  které  existují  dodnes  (Davit‐Béal  a  kol.,  2009,  Deméré  a 
kol., 2008). Samozřejmě, že oligocénní kosticovci vypadali odlišně než dnešní známé druhy. Byli 
totiž  ozubení.  Zástupce  nejbazálnějšího  kladu  je  Janjucetus  hunderi.  Jeho  lebka  i  zubní 
morfologie  se  značně  liší  od  ostatních  kosticovců,  a  podrobně  ji  popsal  Fitzgerald  (2006). 
Původně  se  zdálo,  že  Janjucetus  sdílí  se  všemi  kosticovci  pohyblivou  symfýzu  spodní  čelisti. 
Nedávno  se  ale  prokázalo,  že  měl  pouze  malou  symfýzu  se  zvrásněným  povrchem  a  navíc 
suturovanou,  takže nemohlo docházet k pohybům zvětšujícím objem ústní dutiny při nabírání 
vody  a  jejím  následném  protlačení  přes  filtr  –  zde  ještě  pouze  zubní  (Obr.  28.).  Na  druhou 










nebo  nedostatek  větší  potravy  a  proto  potřeba  využívat  i  tu  menších  rozměrů,  se  dnes  asi 




Chonecetus  goedertorum)  jsou  na  lebkách  patrné  stejné  otvůrky  (Obr.  29.  C).  Z  toho  lze 
usuzovat, že u těchto druhů nejspíše docházelo k výskytu obou struktur, neboť všichni pozdější 








K redukci  či  ztrátě  odolného,  kalcifikovaného  chrupu,  došlo  v evoluci  obratlovců  několikrát 
nezávisle na sobě (Obr. 1.). Každá skupina živočichů se s ní vypořádala odlišně a  já  jsem se ve 
své bakalářské práci zaměřila na ty, kteří k tomuto účelu použili rohovinu. Skupiny s takovýmito 
strukturami  se  dají  nalézt  ve  všech  třídách  obratlovců.  Želvy  a  ptáci  mají  čelisti  pokryty 
keratinizovanou ramfotékou, podobně jako některé ryby s rohovinovým povrchem čelistí. Ryby 
ale mají tuto strukturu pouze jako doplněk jinak funkčních kalcifikovaných zubů v ústní dutině a 
fáryngu.  U  ryby  z nadřádu Ostariophysi  dokonce  evoluce  rohovinového  povrchu  pokročila  až 
k vývoji  jednobuněčných výběžků –  tzv. uncul na  tomto povrchu. Další  skupinou, mající mimo 
jiné  rohovinový  povrch  čelistí,  jsou  pulci.  Ústní  aparát  těchto  žabích  larev  je  tvořen  orálním 
diskem  s řadami  jednobuněčných  keratinózních  zoubků  a  již  výše  zmíněného  rohovinového 
povrchu čelistí. Podobnou stavbu orálního aparátu mají i bezčelistnaté mihule. Jejich orální disk 
je  však  poset  mnohobuněčnými  zuby  z rohoviny  a  funkci  rohovinového  povrchu  zastává 
soustava keratinózních  lišt. Mnohobuněčné zuby,  i když trochu  jiné vnitřní stavby, má  i druhá 
skupina bezelistnatých obratlovců – sliznatky. Velryby, poslední skupina zmiňována v této práci, 




všechny  rohovinové  struktury  mají  neukončený  růst,  a  tudíž  i  možnost  neustálé  opravy. 
Většinou  tedy,  když mihulím  či  pulcům keratinózní  zub  vypadne nebo  je  poškozen, může být 
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